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※論文の全文をインターネット公表
できない事由：未発表研究を含むた
め 
 
（専攻様式－博１） 
論文概要 
氏名 中河 嘉明   (201030250)   指導教員 廣田 充   
 
題目：Collective Phenomena of Competing Plants（競争する植物の集団現象） 
 
競争は生態学において伝統のある研究テーマである。その始まりは、ダーウィンの『種の起源』(1859)に遡る。彼は自然
選択の駆動要因としての struggle for existence（生存闘争）を考え、ヘッケルが『生物の一般形態学』(1866)において生
態学とは「struggle for existence の科学」と定義した。彼らにおける struggle for existence は、生物同士の生存をめぐ
る争いに重点を置かれていた。その文脈の延長で、ガウゼが『The struggle for existence』(1934)というタイトルで競争
についての研究をまとめた。こうして、競争は様々な生態現象の説明の基礎、理論の心臓部となっていった。植物の生態
現象の理解においても競争は重要な役割を担ってきた。陸上の植物個体は、光、水、養分等をめぐって近隣個体と競争関
係にある。1980 年代には競争の平均場的研究が盛んに行われていた。これは空間の不均質性を考慮せず平均的な競争の
強さを考慮するということである。1990 年代においてはコンピュータの発達に伴い、空間の不均質性を考慮した個体レ
ベルの研究が盛んになっていった。こうして、競争の研究は精密化されていったが、競争について画期的な説はでてこな
かった。このため 1990 年代後半以降、競争は理解され尽くしたテーマとみなされるようになった。また、競争では説明
できない現象（例：植物個体の集中分布）も注目され、ファシリテーションや中立説といった非競争的要因の研究に軸足
は移っていった。しかし、これまでの植物個体間競争の研究は、2、 3 の少数個体間の競争の性質を調べたものに過ぎず、
それを集団レベルに外挿したものに過ぎない。したがって、集団の中の競争の性質を直接調べれば、これまで知られなか
った競争の性質が見つかる可能性が残されている。 
本研究では、集団の中の競争を調べるために、２つの競争の見方を導入する。第一に、競争を「場」として見ること
である。植物の個体間競争では、ある個体が競争によって近隣個体に与える（生存や成長に対する）負の影響は、その個
体に近いほど大きい。複数個体が存在する集団では、そのような負の影響が重なりあって複雑な負の影響の強さの場が形
成される。第二に、競争を「ネットワーク」としてとらえることである。すなわち、植物個体、競争関係、競争の強さを、
それぞれネットワークのノード、リンク、リンクの重みとする植物個体間競争ネットワークと考える。以下で詳細を述べ
るように、これらの２つの見方によって、これまで知られていなかった、或いはこれまで知られていたものとは正反対の
性質が、集団中の競争において見出されることが分かった。競争で説明できない生態現象があるのは、競争が重要ではな
いからではなく我々がまだ競争の真の姿を知らないからであり、本研究はそのような競争の真の姿の理解に貢献しようと
するものである。 
 
1. 場としての競争と個体の空間分布 
発芽後、移動できない多くの陸上植物にとって、個体の空間分布は極めて重要な環境条件であり、多種共存などのより大
域的な機構にも大きく関わっているといわれる。従来、時間経過すると個体間競争は一様な空間分布を形成すると考えら
れてきた。これは、個体群全体の空間分布においても、異なるサイズクラスごとの個体の空間分布、或いは異なるサイズ
クラス間の空間分布においても同様である。なぜなら、競争は空間上で斥力のように働くと考えられるからである。すな
わち、密度の比較的高い場所では競争によって個体は互いに間引き合い、結果としてほぼ等間隔に分布することとなる。
しかし、その因果関係を定量的かつ論理的に示した研究は少ない。そこで、シミュレーションにより従来の説（競争は常
に空間上で斥力のように働き個体の空間分布を一様化する）を検証する。 
まず、個体間競争の性質を記述した競争カーネル関数を含む競争-成長モデルを構築した。とくにカーネル関数は、
①近隣個体のサイズが大きいほど個体間競争の影響は大きい、②ある一定距離以上離れた個体同士は競争を行わない、③
近距離内では距離に伴って影響は減少する、④個体間競争にはサイズにおける非対称性がある、⑤周辺個体数が多いほど
影響は大きい、という植物の個体間競争の基本的かつ本質的とされる 5 つの性質を記述している。競争-成長モデルの基
本構造はモデル選択（DIC）によって決定した。競争-成長モデルのパラメータは北海道のトドマツ実験林の毎木データ
（専攻様式－博１） 
を基に、マルコフ連鎖モンテカルロ法（MCMC）で推定した。次に、死亡モデルを構築した。死亡モデルは、個体間競
争のみの影響を考慮するため、１個体のうける個体間競争の総和でロジスティック回帰したものを使った。以上の競争-
成長モデルと死亡モデルによって構成された個体ベースモデルによって、シミュレーションを行った。また、ある一個体
が受ける個体間競争による負の影響の大きさ（competition intensity）は、競争カーネル関数によって推定できる。 
シミュレーションによる個体の空間分布をより詳しく解析した結果、時間経過につれて、より小さな個体が大個体の
より近傍に集中分布した。では、どのようにして、このような個体の空間分布が形成されたのだろうか。まず、初期では
大個体の周辺では周辺個体の成長抑制が生じたため、小個体の集中分布ができたことが分かった。これは従来の研究と一
致する。しかし、後期の小個体の集中分布は説明できなかった。そこで、次に、2 次元平面上における competition intensity
の分布（competition intensity field）を調べた。その結果、competition intensity field の大個体の周囲に competition 
intensity の弱い場所が発見された。それを「competition-induced shelter（以下 CiS）」と名付けた。その場所では、小
さい個体の枯死が抑制される。そのため、初期だけでなく長い期間にわたって、大個体の近傍で小個体が生き残ることが
でき、結果的に小個体の集中分布が形成されることが明らかになった。 
大個体の近傍は、個体間競争によって、より大きな負の影響を及ぼすと考えられ、それはモデルにも明示的に記述さ
れている。したがって通常、大個体の近傍では小個体は生存しにくい。そこで、なぜ CiS が生じるのかを調べた。まず、
大個体は近隣競争によって、他の大-中個体を排斥するので一様化する。そのため、近隣の小個体は大個体の直近にいる
場合、競争相手は近くの大個体だけですむ。しかし、その大個体から離れていくと複数の大-中個体と競争しなければな
らなくなる。このようなメカニズムによって、大個体の近傍にいる方が遠くにいるよりも competition intensity は小さ
くなり、CiS が形成されるのだと考えられる。実際に、空間分布の解析では、大個体の近傍には他の大-中個体は存在し
にくく、また competition intensity の解析では、大個体の近くほど、他の大-中個体の及ぼす competition intensity は小
さくなることが確認された。以上の結果より、従来知られている競争の性質を前提とした場合、競争は空間上で斥力とし
てだけではなく、擬似的な引力としても働くことが分かった。そのため、競争によって小サイズクラスの個体が大サイズ
クラスの個体の周囲で集中分布した。 
 
2. ネットワークとしての競争 
1990 年代後半から複雑ネットワークに関する研究がはじまり、様々な社会や生物現象におけるネットワーク構造の解析
が行われるようになった。その結果、スケールフリーネットワークやスモールワールドネットワークなどの複雑現象の理
解にとって重要な性質が発見されてきた。本研究では、植物個体、競争関係、競争の強さを、それぞれネットワークのノ
ード、リンク、リンクの重みとすることで、実際の植物個体群内の競争関係がどのようなネットワーク構造であるか、さ
らに時間発展に伴い、その構造が変化していくかを調べた。対象林分や、競争関係や強さの定量化の方法については、先
に説明した【植物個体群の時空間ダイナミクスと競争】と同じである。ネットワーク解析のための指標として、バイナリ
出次数、重み付き出次数を用いた。その結果、両出次数ともに、時間経過に伴い、ロング・テイルな分布（べき乗分布、
或いは対数正規分布）を形成していった。この結果は、個体群内において、少数の個体が、多くの個体に対して非常に大
きな（生存や成長にとって）負の影響を与えている一方、多くの個体は少数の個体に対して小さな負の影響しか与えてい
ないことを意味する。この多数の個体に大きな負の影響を与えている少数の個体は、この個体群を構成する大個体であっ
た。この結果は、第一に、競争を基本的にレギュラーネットワークとする格子モデルを植物個体群のシミュレーションに
おいて使うことは非現実的な結果をもたらすことを示す。第二に、この結果は個体群の脆弱性の傾向を明らかにする。こ
のようなロング・テイルな分布のネットワークは、次数の大きいノードへの選択的な攻撃に弱いことが知られている。す
なわち、個体群において、伐採や害虫や病気などによる、少数の大個体の選択的な消失（枯死）は個体群のダイナミクス
に劇的な影響をもたらすことが予想される。 
